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INTRODUCTION 

Quelques mois après mon entrée au Laboratoire de Zoologie, 
M. le professeur Guyénot me proposa de faire quelques expériences 
de régénération chez le Triton, pour me familiariser avec les mé¬ 
thodes, soit de déviation des nerfs, soit de transplantation. 

Je tentai donc quelques essais dans plusieurs directions, tout 
d'abord sur le territoire queue: fissuration longitudinale de la 
queue, greffe de peau du territoire patte sur l'axe de la queue 
dénudé. Puis, sur le territoire patte, j'essayai de transplanter des 
tranches de queue, adultes et en régénération; sur la zone C, je 
retournai la peau de cette zone et finalement je la greffai à la place 
de celle du bras. Cette tentative fut celle qui donna le plus de 
résultats positifs et intéressants, et le professeur Guyéxot me 
conseilla de poursuivre cette recherche sur les potentialités morpho¬ 
gènes de la peau de Triton et d’en faire le sujet de ma thèse. 
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J’aimerais dire ici à mon maître, M. le professeur Guyénot, 
toute la reconnaissance que je lui dois pour ses suggestions, ses 
conseils et son aide. Il n’a cessé de m’encourager tout au long de 
ce travail et je lui exprime ma profonde gratitude et mon fidèle 
attachement. 

Je tiens aussi à remercier tous mes collègues de l’Institut de 
Zoologie, en particulier M. V. Kiortsis, chef des travaux, pour 
l’aide et les conseils qu’il m’a prodigués. 


Chapitre premier 


LES TERRITOIRES DE RÉGÉNÉRATION 


1. La notion de territoires; historique. 








C’est en 1925 que Guyénot, relatant ses expériences sur la 
régénération du museau chez le Triton, reprises et étendues par 
M. Vallette, employa pour la première fois le mot de territoire 
dans le sens de territoire de régénération (Guyénot et Vallette, 
1925). En effet, les sections antérieures du museau sont suivies 
de régénération tandis que les sections postérieures n’entraînent 
qu’une seule cicatrisation. La régénération, lorsqu’elle a lieu, n’est 
pas due à la présence des lobes olfactifs comme l’avait avancé 
A. von Szüts (1914). L’ablation des lobes olfactifs peut, en effet, 
être suivie de régénération si la section est assez antérieure. C’est 
pourquoi Guyénot concluait que l’absence de régénération du 
museau est due à l'extirpation totale de tout le « territoire » nasal, 
et il ajoutait: «Le cas paraît justifiable de cette interprétation 
générale, suivant laquelle un organe ne serait capable d’être régé¬ 
néré que dans la mesure où il subsiste une portion du territoire 
morphologique auquel il appartient. » 

Une conclusion semblable fut tirée par Guyénot (1926) de ses 
expériences sur la perte du pouvoir de régénération chez les Anoures. 
Il fit remarquer que les têtards de Crapaud peuvent encore régé¬ 
nérer la queue à un âge où les pattes ne sont déjà plus capables de 
restitution. Cependant cette différence persiste même lorsque ces 
organes sont transplantés par hétérogreffes sur des larves de sala¬ 
mandre, qui constituent un terrain favorable à la régénération. 
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Aussi concluait-il: « l’organisme est, en un certain sens, une mosaïque 
de territoires ayant des possibilités régénératives propres et les 
perdant indépendamment les unes des autres». 

Les expériences ultérieures montrèrent que, si l’on enlève 
entièrement un territoire, patte, museau ou queue, ces organes 
ne sont plus régénérés par le reste de l’organisme. 

Peu après, Guyénot et Schotté (1926) apportaient la preuve 
de l’existence de territoires spécifiques de régénération chez Tri¬ 
ton cristatus , en utilisant une méthode sur laquelle P. Locatelli 
venait d’attirer l’attention. Ayant observé l’apparition de pattes 
hétérotopiques dans la région du bassin, lorsque le nerf sciatique 
avait été accidentellement dévié et aboutissait à la peau, l’auteur 
avait réalisé volontairement cette expérience et obtenu un certain 
nombre de pattes surnuméraires. Elle pensait que le nerf agissait 
par son action morphogène propre, déterminant la formation d’une 
patte. Cette interprétation ne cadrait pas avec les faits observés par 
Guyénot; c’est pourquoi, avec Sciiotté, il dévia, soit le nerf 
brachial, soit le nerf sciatique de façon à les faire aboutir à diverses 
distances du point d’insertion du membre normal. Lorsque le nerf 
brachial vient affleurer dans la région de l’épaule, il provoque la 
formation d’une patte surnuméraire. Si ce nerf aboutit dans la 
région de la crête, il fait pousser une petite crête; de même le nerf 
sciatique dévié dans la région du bassin fait pousser une patte 
postérieure, tandis que, s’il est amené plus en arrière, dans la base 
de la queue, il fait pousser un organe caudiforme. Les auteurs 
concluaient: «Un môme nerf peut provoquer indifféremment la 
formation d’une patte, d’une queue ou d’une crête suivant qu’on le 
fait aboutir dans l’un ou l’autre de ces territoires. Il ne saurait 
donc, en tout cas, s’agir d’une action morphogène spécifique du nerf.» 

Ces premières expériences étaient basées sur la méthode de la 
déviation des nerfs qui permet de tracer les limites des divers ter¬ 
ritoires: si le nerf brachial aboutit trop en avant ou trop en arrière 
dans la région de l’épaule, il ne fait plus rien pousser. Si le nerf 
sciatique aboutit à la limite des territoires patte postérieure et 
queue, ou encore à la limite de ces territoires et de celui de la crête, 
il fait pousser des chimères bipartites ou tripartites. 

D’autre part, ces territoires gardent leurs potentialités propres 
après transplantation, comme le montrèrent Guyénot et Ponse 
v(1930). On peut faire pousser une patte en transplantant du terri- 
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toire patte sur la queue et réciproquement un organe caudiforme 
en transplantant du territoire queue sur l’épaule. Enfin, l’ablation 
complète du territoire supprime en même temps la régénération 
correspondante; c’est ce qui résultait des expériences de Guyénot 
et Vallette sur la régénération du museau et de celles de Schotte 
(1926) relatives à l’ablation du territoire queue. L’ensemble de ces 
résultats a été présenté par Guyénot (1927 5, 1929). 

Les résultats obtenus chez le Triton furent retrouvés chez le 
Lézard, Lacerta muralis. Utilisant la méthode de déviation des 
nerfs, Guyénot obtint des régénérats atypiques montrant l’exis¬ 
tence d’un territoire queue et d’un territoire patte postérieure. 
Contrairement aux résultats obtenus par un autre auteur (Mar- 
cucci), le territoire de la patte antérieure n’a jamais donné qu’une 
simple cicatrisation après amputation ou déviation du nerf. 

La nouvelle notion de territoires permettait de poser sur des 
bases inédites le problème de la morphogenèse dans la régénéra¬ 
tion. Alors que l’on tablait sur l’unité de l’organisme, on admettait 
que la destinée d’un bourgeon de régénération dépendait de sa 
place dans l’ensemble: c’est pourquoi il produit ici une patte, là 
une crête ou une queue. En fait, on sait maintenant qu’en dépit 
de son unité physiologique, l’organisme est une mosaïque de terri¬ 
toires nettement délimités et possédant des potentialités morpho¬ 
gènes propres. Changés de place par transplantation, ces terri¬ 
toires gardent leurs potentialités et les extériorisent s’ils reçoivent 
une innervation suffisante. 

La notion de territoires est susceptible de généralisation. 
L’action de l’hormone male sur la formation d’excroissances digi¬ 
tales chez le Crapaud ne se manifeste que dans un certain territoire 
qui est le même dans les deux sexes. D’une façon générale, l’action 
des gènes, cependant présents dans toutes les cellules du soma, ne 
s’exerce que dans certains tissus ou dans certaines régions, capables 
de donner une réponse spécifique. Le problème phénogénétique est 
lié à deux éléments: le gène qui intervient dans certains processus 
réactionnels et le territoire capable de les réaliser. 

2. Les zones du territoire de la patte antérieure chez le Triton. 

Après une exploration systématique du territoire de la patte 
antérieure par la méthode de déviation des nerfs, Guyénot, Dini- 
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chert-Fayarger et Galland (1948) ont défini quatre zones dans 
ce territoire: 

1. Zone A ou orthotopique, comprenant le bras et sa proximité 
immédiate, qui donne après déviation, sans exception, des 
pattes simples. 

2. Zone B ou hétérotopique limite, près de la crête, à la limite 
dorsale du territoire, qui donne également des pattes simples. 



A 


C 



D 


B 


Fig. 


Schémas représentant, pour le côté droit, les quatre types fondamentaux 
de pattes. A. patte droite normale; B, patte gauche normale; C, patte 
droite invertie; D, patte gauche invertie. 

3. Zone C ou hétérotopique dorsale, entre les zones A et B qui, 
après déviation, engendre des pattes du plicaturées. 

4. Zone D ou hétérotopique ventrale, entre la patte et le ventre, 
qui régénère mal, ne donnant que très rarement des pattes 
complètes, mais simples. 

Seules les zones A et C seront intéressantes pour notre étude. 
Dans ce meme travail, les auteurs ont analysé l’asymétrie et les 
axes des régénérats poussant dans ces différentes zones, après 
simple déviation et après déviation et retournement de 180° du 
territoire. Voici les principales positions que peut prendre la patte 
antérieure régénérée, lorsque le nerf est dévié: 
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a) Dans la zone A. Les pattes sont simples et conformes à la 
latéralité du corps; du côté droit, ce sont des pattes droites, nor¬ 
males, dirigées en arrière, le bord cubital dorsal, le bord radial et 
le pli du coude ventraux (fîg. 1, A). 

Après retournement de 180° de ce territoire A, les pattes néo¬ 
formées deviennent des pattes gauches inverties, sur le côté droit, 
dirigées en avant. Le bord radial et le pli du coude sont dorsaux, 
tandis que le bord cubital est ventral. Les faces palmaires de ces 
membres sont toujours tournées du côté du corps (fig. 1, D). 

b) Dans la zone C. Les pattes formées après déviation dans 
cette zone sont duplicaturées et c’est l’asymétrie du composant pri¬ 
maire qu’il faut considérer en premier lieu. Ces pattes primaires 
sont d’asymétrie inverse à la latéralité du corps: ce sont des pattes 
gauches à droite, dirigées en avant, le bord cubital dorsal, le bord 
radial et le pli du coude ventraux (fig. 1, B). 

Après retournement de 180°, les pattes sont toujours duplica¬ 
turées et le composant primaire droit devient alors une patte droite 
invertie, dirigée en arrière, le bord cubital ventral et le bord radial 
dorsal (fîg. 1, C). 

Les formations secondaires de ces duplicatures sont des images 
en miroir de ces différentes positions, des pattes réverses, leurs 
faces palmaires tournées en dehors. 

Les auteurs remarquent encore que si tout le territoire est 
capable de produire des pattes, il existe des différences quantita¬ 
tives dans l’activité morphogénétique des différentes zones. 

La zone orthotopique est celle où les pattes régénèrent le plus 
facilement et le plus rapidement, la régénération suivant l’axe étant 
la plus forte, tandis que, dans la zone hétérotopique C, les pattes 
formées sur déviation ont plus de peine à se développer et le font 
en tout cas plus lentement, d’où la conclusion que « si le territoire 
est isodyname sur le plan qualitatif, il a les caractéristiques d’un 
champ dont l’activité maximum correspond au point d'insertion 
du membre et l’activité minimum à sa limite dorsale ». 

3. Localisation de potentialités dans la peau d'un territoire. 

C'est à l'occasion de ses expériences sur les territoires de régé¬ 
nération chez le Lézard que, mettant à profit le fait que la patte 
antérieure du Lézard ne régénère pas, Guyénot (1928) greffa, à la 
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place de la peau du bras, un manchon de peau de queue; après 
guérison et soudure, la patte fut amputée à travers la région portant 
la peau greffée. Or, il s’est formé un bourgeon de régénération qui 
s’est accru, en prenant la forme d’une petite queue de 2 cm. Ce 
régénérât a été figuré dans le travail de Guyénot et Ponse (1930, 
planche 6). 

L’apparition de ce régénérât sur une patte qui d’habitude n’en 
forme jamais, ne pouvait être rapportée qu’à la présence de la greffe 
de peau caudale. Guyénot concluait: « que c’est à partir du tissu 
conjonctif (derme) que se forme le blastème de régénération et que 
c’est dans ce tissu que résident les potentialités morphogènes ». 
L’expérience ne fut répétée que trois fois et donna le même résultat. 
Elle constituait en tout cas une indication sérieuse sur le rôle mor¬ 
phogène du tissu conjonctif dermique. 

Il est bien évident que lors d’une régénération de patte chez le 
Triton, peuvent intervenir tous les tissus conjonctifs, ceux de la 
peau, des gaines vasculaires, des muscles. Les expériences que j’ai 
entreprises sur le conseil de M. Guyénot ont eu pour but de recher¬ 
cher si le derme de la peau à lui seul pouvait définir la nature du 
régénérât ou, du moins, en préciser les axes et l’asymétrie. 




Chapitre II 

REMPLACEMENT DE LA PEAU DU BRAS PAR CELLE 
DE L’ÉPAULE (ZONE HÉTÉROTOPIQUE C) 


1. Position du problème. 

L’amputation d’un bras est normalement toujours suivie de la 
régénération d'une patte simple, qui exprime les potentialités 
propres à toute la zone A. Au contraire, la zone C engendre des 
pattes duplicaturées. 

En remplaçant la peau du bras par de la peau prélevée au niveau 
de la zone C, cette transplantation pourra-t-elle modifier les poten¬ 
tialités en présence et permettre d’obtenir, par simple amputation 
dans le bras, des pattes plus ou moins duplicaturées ? Un tel 
résultat serait la preuve que les conditions de la duplicature sont 
présentes dans la peau transplantée. 
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Il est évident qu’un tel résultat ne saurait être la règle, car la 
très forte action exercée par les autres tissus normaux du membre 
tend à produire la régénération d’une patte simple normale. 

2. Technique. 

Les animaux qui ont servi à ces expériences étaient des Tritons 
(Triturus cristatus) adultes venant d’Italie. 

Le Triton est endormi pour l’opération, soit avec de l’éther 
dilué dans l’eau à 4%, soit avec de la métacaïne (MS 222), gracieu¬ 
sement fournie par la maison Sandoz S.A., Bàle, diluée à 1 / 1000. 
Il est couché sur le ventre, la patte antérieure droite bien étendue 
vers l’opérateur. Par une première incision, on fend la peau du 
stylopode de haut en bas. Puis on sectionne transversalement le 
tégument à chaque extrémité de cette incision, ce qui permet de 
détacher la peau et de la gratter au scalpel pour l’enlever entière¬ 
ment. On prépare alors un rectangle de peau de même grandeur 
dans la zone C et on le coud, soit avec du fil nylon n° 10/0, soit 
avec de la soie fine, à la place de la peau du bras enlevée, en res¬ 
pectant son orientation primitive. Pour ne pas laisser ouverte la 
plaie causée par l'ablation de la peau dans la zone C, on peut la 
remplacer par un morceau de peau de queue. 

Après l’intervention, l’animal est mis dans un sac stérile à fond 
de coton hydrophile arrosé tous les deux jours pour maintenir 
l’humidité. Une semaine plus tard environ, quand la greffe a bien 
repris et que les plaies sont cicatrisées, les points de suture sont 
enlevés et trois jours après la patte est amputée dans le stylopode, 
à mi-distance entre les bords proximal et distal de la greffe. 
Quelques jours plus tard, le Triton est remis à l’eau, dans un cris- 
tallisoir où les animaux sont groupés par quatre ou cinq. Ils sont 
nourris de petits morceaux de rate de bœuf une fois par semaine. 

Les Tritons sont examinés régulièrement et, lorsque la régénéra¬ 
tion commence, les bourgeons puis les pattes sont dessinés à la 
chambre claire pour suivre leur développement. Quand les pattes 
sont bien formées, elles sont coupées, fixées au formol 4% et éclair¬ 
cies selon la méthode Spai.teholz, employée par Juge (1940), afin 
d’étudier leur squelette. Après lavage, on met les pattes dans 
l’alcool à 70° pendant vingt-quatre heures, on enlève ensuite la peau 
et on les colore dans du vert de méthyle pendant une heure et quart. 
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Comme la coloration est trop intense, on différencie dans l’alcool 
à 70° (deux bains successifs, une demi et deux heures), puis on 
passe une heure dans les alcools 95° et 100° avant de colorer à 
l’alizarine pendant vingt et une heures environ. Les pattes restent 
ensuite deux heures dans l’alcool 100°, puis une demi-heure dans le 
toluol pour éclaircissement et sont conservées dans du salicylate 
de méthyle. Elles sont alors dessinées à la chambre claire. Cette 
méthode, qui colore les cartilages en vert et les os en rouge, permet 
de définir exactement la structure de la patte et de déterminer 
l’état et l’asymétrie des régénérats. 

3. Résultats et description de quelques cas. 

En fait, les résultats, observés dans 23 cas valables, ont été de 
deux catégories. Dans 8 animaux, il y a eu régénération d’une patte 
simple normale (35%); dans 6 cas, par contre, il y a eu production 
d’une patte duplicaturée (26%) ou, du moins, de débuts de dupli- 
cature. 

Enfin, dans 9 cas, il n’y a eu néoformation que de pattes hypo- 
typiques à un, deux ou trois doigts (39%). 

Tr 123. Cet animal est opéré du côté droit le 13 septembre 1955 
et amputé le 28. Dès le 31 octobre, un petit cône apparaît qui se 
transforme en palette à nombreuses ébauches de doigts juxtaposées 
et donne finalement une patte duplicaturée à sept doigts dans le cou¬ 
rant de décembre. Cette formation qui est dessinée, prélevée et 
éclaircie, se compose d’une patte primaire à quatre doigts et d’une 
patte secondaire à trois doigts (fig. 2, A, B). La duplicature com¬ 
mence au niveau du carpe qui comprend douze os au lieu de sept; 
les cinq os supplémentaires sont simplement juxtaposés aux os 
carpiens primaires. La patte secondaire apparaît sur le bord cubital 
de la patte primaire; elle est formée de trois métacarpiens et de 
trois doigts à deux phalanges chacun: deux doigts sont allongés et 
soudés par leur peau jusqu’au niveau de la dernière phalange; le 
troisième doigt est court et un peu écarté. 11 s’agit probablement 
d’une patte hypotypique comprenant les doigts III, II et I, le IV, 
cubital, étant absent. La patte primaire, elle, est tout à fait nor¬ 
male dans sa formation squelettique (fig. 2, C). 

Tr 131. La peau de la zone C est greffée à la place de celle du 
stylopode le 24 septembre 1955. La patte est amputée à ce niveau 
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le 7 octobre. Le 24 apparaît sur la cicatrice une petite proéminence 
blanche qui grandit, se pigmente et forme un bourgeon grisâtre 





Fig. 2. 

Dessins à la chambre claire de la patte droite du Triton 123: A, vue ventrale 
montrant que le composant secondaire est juxtaposé cubitalement au 
composant primaire; B, vue dorsale; C, dessin à la chambre claire du 
squelette montrant que la duplicature commence au niveau du carpe 
(Gross. X 12). 


composé de deux parties, dont l’une est plus grande et plus allongée 
que l’autre. Le 17 décembre, le bourgeon est nettement divisé en 
deux et on peut parler de duplicature. Une semaine plus tard, le 
régénérât est au stade palette et sur chacune de ses parties, on 
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remarque l’ébauche de plusieurs doigts, deux et trois (fig. 3). 
Malheureusement l'animal meurt au début de janvier, avant que 
soit achevée la croissance de cette patte; le régénérât est trop 
jeune pour être éclairci par la méthode Spalteholz. 

Tr 173. La peau de la zone C est greffée sur le stylopode droit 
le 17 février 1956 et la patte est amputée le 27. Une petite proémi¬ 
nence se forme déjà vers le milieu de mars, mais la pigmentation 
apparaît et le moignon se ferme. Il est ouvert le 10 avril, semble 





Fig. 3. 

Dessin à la chambre claire du régénérât du Triton 131 montrant l’ébauche 
d’une duplicature: 2 et 3 doigts situés sur deux plans différents (Gross. x 12). 

donner quelque chose, mais se referme. Il est de nouveau ouvert 
le 4 juin, donne à ce moment-là un très petit bourgeon pointu qui 
se pigmente à son tour. Ce bourgeon est dénudé, puis régresse; en 
septembre, on en est au môme point qu’en février après l’amputa¬ 
tion. Dans le courant d'octobre, un bourgeon se reforme, qui donne 
alors une palette, puis une petite patte hypotypique à trois doigts, 
dirigée vers le haut, presque 15 mois après l’opération (fig. 4, A). 
Malgré tous ces recoupements, il est toujours resté de la peau 
greffée. La patte éclaircie montre un très gros humérus, suivi d’un 
seul os zeugopodique très large. Le carpe est allongé, hypertypique, 
formé de huit os, tandis qu’il y a trois métacarpiens et trois doigts 
d’une phalange chacun (fig. 4, B). 

Tr 176. La peau est greffée le 3 mars 1956 et la patte amputée 
le 14. La peau se cicatrise, mais ferme bientôt le moignon qui doit 
être ouvert sous anesthésie le 10 avril. Il se cicatrise une nouvelle 
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fois et ne laisse apparaître aucune régénération. Il est à nouveau 
ouvert le 9 mai et donne à ce moment-là un petit bourgeon qui 
croît en palette, mais est alors blessé par morsure. Il apparaît à sa 
place une formation allongée, qui est sectionnée. Malgré tous ces 




Fig. 4. 

A, dessin à la chambre claire de la patte hypotypique du Triton 173; B. le 
dessin du squelette révèle une très grosse tète d’humérus, un unique os 
zeugopodique, un carpe allongé et trois doigts à une phalange chacun 
(Gross. x 12). 

recoupements, il reste encore de la peau greffée et au début d'octobre 
un petit cône repousse qui, enfin, sept mois après l’amputation, 
donne une palette puis une patte duplicaturée à six doigts dont 
deux sont situés sur un plan perpendiculaire aux quatre autres qui 
constituent la patte primaire (fig. 5, A, B). Cette formation éclaircie 
montre des os carpiens très allongés qui chevauchent, et en 
nombre insuffisant (six). Le dédoublement commence à ce niveau, 
mais les deux doigts supplémentaires sont hypotypiques, ne pré- 
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Fig. 5. 

Dessins à la chambre claire de la patte duplicaturée du Triton 176; A, vue 
dorsale; B, vue ventrale; la duplicature se manifeste par 2 doigts situés 
sur le côté palmaire, perpendiculaires à ceux du composant primaire; 
C, vue dorsale; D, vue ventrale du squelette: les os carpiens sont très 
allongés et les deux doigts du composant secondaire ne possèdent qu’une 
phalange chacun (Gross. x 12). 


sentant qu’un os chacun sans métacarpien. Les doigts primaires 
sont, d’ailleurs, aussi hypotypiques, deux à deux phalanges, un à 
trois et un à une phalange; un métacarpien est rudimentaire 
(fig. 5, G, D). 
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Dessin à la chambre claire de la palette du Triton 179 présentant un début 
de duplicature. Vue dorsale, un doigt est déjà très développé, trois ébauches 
apparaissent latéralement et une ventralement (Gross. x 12). 


' 



Fig. 7. 

Photographie de la patte duplicaturée du Triton 188. Les deux composants 
sont l’image en miroir l’un de l’autre. 


Tr 179. Cet animal est opéré le 12 mars 1956 et la patte 
amputée le 21. Après la cicatrisation, la peau greffée referme com¬ 
plètement le moignon et aucune régénération ne se présente. Le 
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moignon est ouvert sous anesthésie, la peau obstruante est enlevée 
de façon à permettre à un blastème de se former. Le 11 juin, une 
petite proéminence apparaît qui se pigmente bientôt et n’évolue 



A, dessin à la chambre claire de la patte gauche duplicaturée du Triton 188, 
vue latéralement. La patte secondaire est l’image en miroir de la patte 
primaire, les deux faces palmaires sont l’une contre l’autre; B, dessin du 
squelette de cette duplieature qui se manifeste au niveau du zeugopode 
par un radius supplémentaire (Gross. x 12). 

plus. Le 2 juillet, le moignon est à nouveau ouvert et cette fois un 
petit cône apparaît vers la fin du mois. Il grandit et forme au début 
de septembre une palette duplicaturée qui est malheureusement 
mordue par un autre animal et sera remplacée par une patte 
simple. Cette palette présentait les ébauches de cinq doigts dont 
une très développée et semblait orientée dans trois directions 

(fig- O- 
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Tr 188. L’animal est opéré le 13 avril 1957 et la patte amputée 
dans le stylopode le 25. Rapidement la peau referme complètement 
le moignon qui est ouvert sous anesthésie le 23 mai et de nouveau 
le 11 juin. Au début de juillet, on constate l’apparition d’un petit 
cône très épais, donnant une palette double et en août une patte, 
qui présente une duplication typique: deux pattes normales à 
quatre doigts chacune; l'une est l’image en miroir de l’autre, les 



Fig. 9. 

Photographie de la patte duplicaturée du Triton 240; les deux doigts consti¬ 
tuant le composant secondaire sont situées ventralement et cubitalement 
par rapport au composant primaire. 


deux faces palmaires Tune contre l’autre (fig. 7 et 8, A). L'étude du 
squelette révèle que la duplicature commence au niveau du zeugo- 
pode formé de trois os dont un appartient au composant secondaire. 
L’autopode comprend douze os carpiens, huit pour la patte pri¬ 
maire et quatre pour la secondaire, et huit métacarpiens. Les 
phalanges sont tout à fait normales dans les deux composants 
(fig. 8, B). 

Tr 240. L’animal est opéré le 15 septembre 1956 et la patte 
coupée le 26. Dès la lin d'octobre, un cône se forme et donne une 
palette à six doigts, dont deux supplémentaires sur le côté. Cette 
patte grandit, est dessinée, photographiée et fixée au formol le 
21 mars 1957 (fig. 9 et 10, A). La duplication est constituée par 
deux doigts supplémentaires à trois phalanges chacun, situés ven- 
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tralement et cubitalement par rapport à la patte primaire. Le 
dédoublement s’effectue dans l’autopode où trois os carpiens 
supplémentaires chevauchent les os normaux. Deux métacarpiens 




Fig. 10. 

A, vue ventrale de la patte duplicaturée du Triton 240. Les deux doigts com¬ 
posant la duplicature sont situés sur la face palmaire et du côté cubital; 
B, dessin du squelette montrant que les os carpiens secondaires chevau¬ 
chent ceux du carpe primaire (Gross. x 12). 


soutiennent ces deux doigts en surnombre. La patte primaire ne 
possède pas des doigts normaux: le premier n'a qu’une seule pha¬ 
lange, le deuxième en a deux, le troisième deux également et le 
quatrième trois. Cette patte ne possède pas un pli du coude bien 
marqué, mais est probablement une patte droite normale (fig. 10, B). 
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4. Résumé. 

Conformément à l’interprétation que j'ai présentée au début de 
ce chapitre, il y a eu des pattes simples régénérées, mais aussi des 
pattes duplicaturées. Si on laisse de côté les pattes hypotypiques 
dont on ne saurait rien dire en ce qui concerne la duplicature, il y 
a eu huit cas de pattes simples normales pour six cas de pattes 
ayant présenté au moins un début de duplicature. 

Cette fréquence de pattes duplicaturées ne s'observe jamais 
après les simples amputations du membre. Elle ne peut être attri¬ 
buée qu'à l’influence exercée par la peau de zone C transplantée. 
Le résultat est d’autant plus remarquable que le reste des tissus du 
membre ne peut tendre qu’à conditionner une régénération normale. 

La formation des pattes hypotypiques peut s’expliquer par le 
fait suivant: la peau de la zone C est très épaisse et déborde puis 
recouvre facilement la surface d'amputation, empêchant ainsi 
rétablissement d’un blastème normal. Guyénot (19276) a pu établir 
une relation entre la masse du blastème et la morphologie du 
régénérât. Si la surface de sortie (réelle) est plus petite que la 
surface de détermination qui correspond à l'aire de la section 
théorique, on obtiendra une morphologie incomplète. C’est ce qui 
se passe dans ces cas de pattes hypotypiques où la peau greffée 
réduit la surface de sortie. 


5. Expériences témoins. 








Pour m'assurer que la duplicature n’était pas une simple consé¬ 
quence du traumatisme réalisé par l’ablation de la peau et son 
remplacement par la peau greffée, j’ai fait deux sortes d'expériences 
de contrôle. 

a) Peau du bras enlevée et remise en place. 

La technique est exactement la môme que pour la série précé¬ 
dente. Une fois la peau du bras enlevée, elle est recousue immédiate¬ 
ment à la même place et dans la même orientation qu’à l’origine. 
Après dix jours environ, lorsque la greffe a bien repris, la patte est 
amputée au milieu de cette greffe, dans le stvlopode. Au bout d'un 
mois, un petit bourgeon se forme, qui s'accroît et donne une palette, 
puis une patte simple, tout à fait normale, à quatre doigts. 
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Dix animaux ont été opérés dans cette série, et tous les dix ont 
régénéré des pattes simples, comme s'il y avait eu simple amputa¬ 
tion. Aucune duplicature n'est apparue. Celle-ci n’est donc pas due 
aux changements mécaniques provoqués par l’opération. 

b) Peau neutre , du fla?ic, greffée à la place de la peau du bras. 

Si les duplicatures apparues dans les expériences précédentes 
sont dues vraiment à la peau de la zone C greffée, lorsque cette peau 
est remplacée par celle d'un territoire neutre et inactif, seules les 
potentialités de la patte qui reçoit la greffe s’exprimeront et, dans 
ce cas, on n'obtiendra que des pattes simples. Pour vérifier cette 
hypothèse, j’ai réalisé une seconde série de témoins: 

La technique de cette opération est toujours la même: à la place 
de la peau du stylopode enlevée, on coud un morceau de peau pris 
dans le flanc de l'animal. Mais dans ce cas, on se trouve en présence 
des mêmes difficultés techniques que dans le cas de greffe de zone C: 
l'épaisseur de la peau du flanc vient recouvrir, puis boucher com¬ 
plètement la surface de sortie et empêche le blastème de se former. 
Il faut rouvrir une, deux et même trois fois le moignon avant 
d’obtenir la formation d’un petit cône. Voici un exemple: 

Tr 193. L’animal est opéré le 17 avril 1956 des deux côtés et 
le 30, les deux pattes sont amputées au niveau du stylopode. Vers 
le 20 mai, les extrémités des moignons commencent à se pigmenter 
et le 6 juin, ils sont ouverts sous anesthésie. Ils se cicatrisent et ont 
l'air de donner par la suite deux petits cônes, lorsque la pigmenta¬ 
tion réapparaît. Ces moignons sont de nouveau ouverts le 3 juillet 
et depuis ce moment-là vont évoluer différemment des deux côtés. 
A partir du milieu de juillet, un petit bourgeon fait son apparition 
du côté droit, tandis que la peau se referme à gauche. Au début de 
septembre, la patte droite est tout à fait bien formée, c’est une 
patte simple normale (fig. IL A); le moignon gauche, lui, est tou¬ 
jours pigmenté. Il est ouvert le 5 septembre, se referme rapidement 
et la peau est dégagée pour la quatrième fois le 8 octobre. Ce n’est 
que vers la fin de novembre, sept mois après l'amputation, qu'un 
petit cône se forme, qui grandit et donne en janvier une patte 
simple normale, comme le côté droit, mais moins développée 
(fig. 11, B). 

Quatorze pattes ont été régénérées dans cette série: onze pattes 
simples normales, dues à la régénération du territoire patte en place, 
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deux pattes hypotypiques (trois doigts) dues à l’étranglement du 
blastème, et une chimère patte-crête, due vraisemblablement au 
fait que la peau du flanc avait été prise trop haut et comprenait 
une partie du territoire crête. 



Fig. 11 


Dessins à la chambre claire des pattes régénérées du Triton 193; après greffe 
de peau de flanc sur le stylopode. Vues dorsales: A, patte droite; B, patte 
gauche. Ces deux pattes sont des pattes antérieures simples et normales 
(Gross. x 12). 


6. Conclusions 


1. Le traumatisme réalisé par une transplantation de peau sur 
le bras n’a provoqué l’apparition d’aucune duplicature. 

Le résultat a été observé dans dix cas sur dix, après greffe de 
la peau du bras qui venait d’être enlevée. 

Il a été retrouvé dans onze cas après remplacement de la peau 
du bras par de la peau du flanc. Il y a eu, en outre, deux pattes 
hypotypiques et une chimère patte-crête, mais ce sont encore des 
pattes simples. 
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2. L'apparition de six pattes duplicaturées, contre huit pattes 
simples complètes, après greffe sur le bras de peau prélevée dans la 
zone C, ne semble pouvoir s'expliquer que par Faction de potentia¬ 
lités intrinsèques du greffon, dans la mesure où celles-ci peuvent 
contrebalancer celles des tissus du membre appartenant à la zone A. 

3. Les faits sont en faveur de l'hypothèse qui place dans la 
peau (sans doute dans son tissu conjonctif dermique), des facteurs 
mophogénétiques. 


Chapitre III 

GREFFE CROISÉE DE PEAU DE BRAS GAUCHE 
SUR BRAS DROIT ET RÉCIPROQUEMENT 

1. Position du problème. 

Après avoir analysé les résultats de leurs expériences et de celles 
de Harrison et Swett sur les transplantations d’ébauches de 
pattes, Guyénot, Dinichert-Favarger et Galland (1948) en 
concluent que la zone C, appelée hétérotopique, est déterminée du 
côté droit, en tant que productrice de patte gauche et que la 
duplicature, dans ces transplantations d ébauches de pattes, 
résulterait d'un désaccord entre la latéralité du transplant et celle 
du lieu d'implantation dans le territoire de la patte. 

Mais quand il s'agit d'une simple déviation d'un tronc nerveux, 
qu'il n'y a pas de transplantation, la cause de la duplicature est à 
rechercher dans la constitution intime de cette zone C. « La produc¬ 
tion d'une patte primaire harmonique ne « satisfait » pas à la déter¬ 
mination latérale de cette zone et entraîne une duplicature. » 

Les auteurs essaient d'expliquer cette apparition de duplicature 
par une juxtaposition d’éléments à latéralité droite et gauche qui 
provoquerait la formation de deux centres de différenciation entre 
lesquels s'établiraient des relations d'interdépendance produisant 
deux composants symétriques l’un de l'autre. 

Ce conflit de latéralités devrait donc aussi exister lors de trans¬ 
plantations de peaux de latéralité différente, si la peau peut, à elle 
seule, définir la morphologie du régénérât. 
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Dans le but de vérifier cette hypothèse, j'ai effectué une nou¬ 
velle série d’expériences. 

La technique est sensiblement la même que pour la série précé¬ 
dente. Une fois que la peau du stvlopode droit est enlevée, on la 
conserve dans une gaze stérile imbibée de XaCl 4/1000 pour empê¬ 
cher sa dessication, pendant qu'on prépare le bras gauche et qu’on 
coud la peau du bras gauche sur le droit. Puis on reprend la peau 
droite préparée et on la coud sur le bras gauche. Dix jours après, 



Dessin à la chambre claire montrant la patte gauche duplicaturée du Triton 166, 

vue dorsalement: 4 et 3 ébauches de doigts juxtaposées (Gross. \ 12). 

lorsque les greffes ont bien repris, on ampute les deux pattes au 
milieu des greffes, dans le stvlopode. Les greffes ont toujours été 
placées dans la même orientation qu'à l'origine, sans inversion des 
axes. 

2. Résultats et analyse cle quelques cas. 

Il y a eu, ici encore, deux sortes de résultats sur les trente cas 
observés. Il y a eu formation, d'une part, de vingt-quatre pattes 
simples (80%) et, d'autre part, de cinq pattes duplicaturées (17%). 

Sur les vingt-quatre pattes simples, seize sont des pattes d'asy¬ 
métrie normale (66%) et huit des pattes de latéralité inverse (33%). 

Enfin, il ne s'est présenté qu’un seul cas de patte hypotypique 
à trois doigts. 

Tr 166. La peau du stvlopode droit est greffée à la place de 
celle de gauche le 3 février 1956 et la patte est amputée le 17. Un 
bourgeon se forme dès le début de mars et le 9 avril, on peut dis- 
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tinguer une palette avec les ébauches de sept doigts, quatre et trois 
situés des deux côtés d'un axe médian (fig. 12). Malheureusement 
cette formation duplicaturée se résorbe complètement avant d’avoir 



Dessins à la chambre claire de la patte gauche duplicaturée du Triton 167; 
A, vue ventrale montrant les deux doigts du composant secondaire per¬ 
pendiculaires à ceux du composant primaire; B, vue ventrale et C, profil 
du squelette montrant les pièces squelettiques du composant secondaire 
(Gross. x 12). 

achevé sa croissance; le 16 avril, il n’en reste plus qu’une cicatrice 
d’où sortira une patte normale. 

Tr 167. L’opération a lieu le 7 février 1956 et la patte est 
amputée le 17. Lors de cette amputation, la suture de la peau 
s’ouvre, mais elle se cicatrise rapidement et dès le début d’avril, 
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un bourgeon allongé apparaît. Il se transforme en palette qui pré¬ 
sente six doigts répartis sur deux plans perpendiculaires l'un à 
l’autre, quatre et deux (fig. 13, A). La patte reste petite et, après 
éclaircissement, on remarque que son zeugopode est formé de trois 
os, tandis que l’autopode est hypotypique; le carpe est formé de 
neuf os dont trois pour le composant secondaire; les six doigts 
possèdent un métacarpien, mais seulement une phalange, excepté 
le quatrième qui en a deux, dont une est soudée au métacarpien; 
il n’y a qu’une seule phalange double pour les doigts II et III 

(fig- 13, B, C). 



Dessin à la chambre claire de la palette duplicaturée du Triton 203 montrant 
les ébauches de nombreux doigts qui apparaissent sur plusieurs plans 
(Gross. x 12). 

Tr 203. L’animal est opéré le 1 er mai 1956 et la patte est 
amputée le 14. Dès le 11 juin, un petit cône apparaît. Trois semaines 
plus tard, il présente un aspect massif avec ébauches de nombreux 
doigts indiquant une duplicature. Ces doigts sont dirigés dans tous 
les sens et ne permettent pas de définir cette duplicature (fig. 14). 
L'animal meurt le 12 juillet avant que cette formation ait achevé 
son développement. L’étude du squelette n’est pas possible, car 
les cartilages ne sont qu’au début de leur formation. 

Tr 204 dr. L’animal est opéré le 4 mai 1956 et la patte ampu¬ 
tée le 17. Un cône apparaît dès la fin de juin et évolue en une 
palette duplicaturée qui va donner une patte à sept doigts, quatre 
et trois juxtaposés sur le même plan (fig. 15, A et 16). La patte 
primaire est une patte normale tant au point de vue morphologique 
qu'anatomique. L’autopode secondaire, hypotypique, présente 
deux os carpiens, trois métacarpiens et trois doigts dont un à deux 
phalanges et deux à une phalange. Ce composant est situé sur le 
même plan que le composant primaire, du côté radial de ce dernier, 
sa face palmaire tournée dans le même sens (fig. 15, B). 
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Tr 204 g. C'est le même animal que le 204 dr, sur lequel j’ai 
fait l'échange de la peau des stylopodes droit et gauche, le 4 mai 
1956. La patte gauche est aussi amputée le 17 et il se développe dès 
la fin de juin, un cône, puis une palette qui tout d'abord semble 



Fig. 15. 

Dessin à la chambre claire de la patte droite du 'triton 204, montrant une 
duplicature dont Je composant secondaire, formé de trois doigts, est situé 
sur le bord radial du composant primaire: B, le dessin du squelette montre 
que le carpe secondaire est constitué de deux os seulement (Gross. x 12). 


être simple. Elle se transforme en une patte qui présente un qua¬ 
trième doigt double, puis un quatrième prime lui faisant face du 
côté palmaire (fig. 16, B et 17, A et B). L’étude squelettique révèle 
un quatrième doigt formé d’un métacarpien très large, double, suivi 
de deux fois deux phalanges situées les unes à côté des autres. Sur 
le côté ventral de cette patte, au niveau du carpe, se trouvent 
quatre os carpiens supplémentaires, trois petits et un grand, pro¬ 
longés par un doigt avec un métacarpien et une phalange. Le carpe 







POTENTIALITÉS DANS LA PEAU 1)1 TRITON EN RÉGÉNÉRATION 667 


de la patte comprend huit os, et les doigts, à part le quatrième, sont 
normaux (fig. 17, C et D). 



Photographies du Triton 204 ; A (en haut), vue latérale montrant la patte droite 
duplieaturée; B (en bas), vue ventrale montrant les deux pattes duplicaturées. 

Tr 207. Les peaux des stylopodes droit et gauche sont échan¬ 
gées le 8 mai 1956 et les pattes amputées le 22. Six semaines plus 
tard, soit au début de juillet, de petits cônes apparaissent, qui 
grandissent en palettes, puis en pattes paraissant simples. L'orien¬ 
tation n’est guère définissable avant le stade où l’on peut distinguer 
le côté palmaire et le côté d’extension de la main, car les deux pattes 
poussent vers l’extérieur et non nettement en avant ou en arrière. 
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Dessins à la chambre claire de la patte gauche du Triton 204; A, vue dorsale; 
B, vue ventrale montrant le doigt IV doublé et le doigt IV' sur la face 
palmaire; C et D, vues dorsale et ventrale montrant les os carpiens supplé¬ 
mentaires, un métacarpien et la phalange constituant le doigt IV' 
(Gross. x 12). 

Ce n’est que lorsqu’elles sont bien formées, qu’on s’aperçoit que ce 
ne sont pas des pattes normales, mais qu’elles sont dirigées en avant 
et que ce sont en réalité des pattes gauche à droite et droite à gauche, 
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les bords radiaux et les plis des coudes étant ventraux (fig. 18. 
A et B). 




Dessins à la chambre claire des pattes antérieures du Triton 207. A. patte 
gauche sur le côté droit, le bord cubital dorsal, le pli du coude ventral; 
B, patte droite sur le côté gauche, le bord cubital dorsal et le pli du coude 
ventral (Gross. x 12). 


3. Conclusions . 

Sur trente-deux expériences où la peau d’un bras a été remplacée 
par celle du bras de l’autre côté, il a été observé: 

a) vingt-quatre pattes simples, bien développées et une patte hypo- 
typique à trois doigts; 

b) sur ces vingt-quatre pattes simples, seize ont une asymétrie nor¬ 
male: ce sont des pattes droites du côté droit et des pattes 
gauches du côté gauche. L’influence des parties internes du 
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membre amputé est prépondérante et domine l’action que 
pourrait exercer la peau de latéralité opposée. Les pattes sont 
dirigées en arrière, le pli du coude ventral, le bord cubital dorsal. 

Par contre, huit pattes sont simples, mais de latéralité 
inverse: pattes gauches à droite et droites à gauche (dirigées en 
avant, le pli du coude ventral, le bord cubital dorsal). Le résultat 
est conforme à la latéralité de la peau greffée qui a eu ici une 
influence prépondérante; 

c) il y a eu, d'autre part, cinq cas de pattes duplicaturées, dont la 
présence ne semble pouvoir s’expliquer que par un conflit entre 
les potentialités des parties internes qui tendent à produire une 
patte normale et celles de la peau greffée qui tendent à déter¬ 
miner une patte de latéralité inverse. 

En définitive, on peut observer, soit la prédominance des 
parties internes du moignon (patte normale), soit la prévalence de 
la peau greffée (patte de latéralité inverse), soit enfin, un conflit 
entre les deux parties, aboutissant à la réalisation de duplicatures. 

Notons encore la formation d’une seule patte hypotypique, due 
d’ailleurs à une seconde poussée régénérative, la première ayant 
régressé au stade palette. Dans cette série de greffes, la surface 
d’amputation n’a jamais été obstruée par la peau, car la peau du 
bras est beaucoup plus mince que celle de l’épaule; de ce fait la 
greffe n’a pas tendance à recouvrir la surface d'une couche épaisse 
empêchant la formation d'un blastème normal. Dans aucun de ces 
cas, je n’ai eu à dénuder le moignon et la régénération a été beau¬ 
coup plus rapide. 


Chapitre IV 

RÉGÉNÉRATION AXIALE APRÈS RETOURNEMENT 
DE 180° DE LA PEAU SEULE DE LA ZONE A 

1. Position du problème. 

Dans leur mémoire sur le territoire de la patte antérieure du 
Triton, Guyénot et ses collaborateurs ont effectué le retournement 
de 180° de la zone orthotopique. Ils découpent autour du membre 
un ovale ou un rectangle, sectionnent la peau, les muscles, la cein- 
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ture, ne laissant, pour rattacher le territoire au corps, que le paquet 
vasculo-nerveux. Les points de suture le maintiennent dans sa 
nouvelle orientation et la patte est sectionnée au ras de l’épaule 
généralement après ablation de l’humérus. 

Les axes du territoire étant déterminés, l’inversion de l’axe 
antéro-postérieur fait pousser une patte dirigée, non pas en arrière, 
mais en avant, c’est-à-dire sur le côté droit, une patte gauche. De 




A B 

Fig. 19. 

Figures schématiques montrant deux types de pattes et leurs rapports avec 
les axes AP et DV. A, patte droite normale (dd, aa) en territoire normal; 
B, patte gauche invertie (dv, ap) en territoire retourné de 180°. 

plus, l’inversion de l’axe dorso-ventral a pour conséquence que le 
bord radial (doigt I et pli de flexion du coude) devient dorsal, 
tandis que le bord cubital devient ventral. En position de repos, 
l’ordre des doigts n’est plus IV, III, II, I, mais I, II, III, IV. En 
définitive, le retournement du territoire donne une patte 
gauche invertie sur le côté droit (fig. 19, A et B). 

Je me suis demandé si le retournement de 180° de la peau seule, 
supposée contenir des facteurs morphogènes, produirait un sem¬ 
blable résultat. 

L’animal est couché sur le flanc, la peau est incisée en forme de 
rectangle autour de la naissance du bras, puis le bras est coupé au 
ras de l’épaule et la tête de l’humérus est désarticulée et enlevée. 
La peau est alors décollée des muscles sous-jacents et retournée 
de 180° puis cousue dans cette position. Il reste au milieu un petit 
orifice qui permettra au bourgeon de sortir. 













Fig. 20. 

Photographies du Triton 302 montrant une patte gauche invertie régénérée 
sur le côté droit: elle est dirigée en avant et l’ordre des doigts est inversé 

(I, II, III, IV). 




A. dessin à la chambre claire de la patte gauche invertie régénérée du côté 
droit du Triton 302 (dirigée en avant, pli du coude dorsal): B, dessin du 
squelette montrant le radius dorsal et le cubitus ventral (Gross. x 12). 
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2. Résultats et description de quelques cas. 

Les résultats sont de quatre types: 

a) pattes simples normales (9 cas); 

b) pattes de latéralité inverse et, de plus, inverties (12 cas); 

c) pattes duplicaturées (2 cas); 

d) il y eut, en outre, des pattes hypotvpiques ou incomplètes 
(5 cas) et un bourgeon qui se pigmenta sans évoluer. 



Fie. 22. 

Photographie prise centralement du Triton 303, montrant la patte droite 
duplicaturée composée d’une patte primaire à quatre doigts et d’une patte 
secondaire à trois doigts. 

Tr 302. L’animal est opéré le 15 avril 1958 des deux côtés. 
Le 20 mai, on ouvre la peau au milieu de la grelTe du côté droit, 
car Forifice est complètement obstrué. Dès le début de juin, un cône 
apparaît du côté gauche tandis que ce n'est que vers la fin du mois 
qu'il en apparaît un à droite. Tout de suite s'établit une différence 
entre les deux; celui de gauche est dirigé normalement en arrière 
et celui de droite se dirige vers l'avant. Les cônes grandissent, 
gardant toujours la même direction, se transformant en palettes 
puis en pattes simples à quatre doigts chacune. Tandis que du côté 
gauche, on a une patte gauche tout à fait normale, du côté droit, 
cette patte est dirigée en avant, le pli du coude est dorsal, le bord 

O l 
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radial dorsal et le bord cubital ventral (fig. 20 et 21, A); c’est donc 
une patte de latéralité inverse, gauche invertie, résultant du retour¬ 
nement de la peau de 180° (fig. 21, B). 



A, dessin à la chambre claire de la patte duplicaturée du Triton 303; vue 
dorsale montrant le composant secondaire formé de trois doigts; B et C, 
dessins montrant la disposition squelettique du composant secondaire (B) 
et primaire (C) ; D, croquis de profil montrant l’insertion des os zeugo- 
podiques sur l’humérus (deux os pour le composant primaire et un pour le 
secondaire). (Gross. x 12). 
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Tr 303 . Le retournement de 180° de la peau de zone A est 
effectué de chaque côté le 16 avril. Du côté droit, il y a une lacune, 
car le rectangle de peau n’est pas assez grand. Le 20 mai, on ouvre 
des deux côtés le centre de la peau greffée, qui est complètement 



A 





Fig. 24. 

Dessins à la chambre claire des pattes régénérées du Triton 304; A, patte 
droite; B, patte gauche; G et D, dessins des squelettes respectifs révélant 
le nombre réduit des os stylopodiques et carpiens (Gross. x 12). 

ratatinée. Au milieu de juin, deux petits cônes apparaissent de 
chaque côté, mais à droite, du côté ventral, la peau est entraînée 
avec le bourgeon. A la fin du mois, nous avons une palette de 
chaque côté, mais celle de droite est double et normalement dirigée 
vers l’arrière. La palette gauche est aussi dirigée vers l’arrière. 
Ces deux palettes se transforment en pattes, duplicaturée à droite, 
simple à gauche (fig. 22 et 23, A). La duplicature consiste en une 
patte secondaire à trois doigts, située sur le côté ventral de la patte 
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primaire, qui est une droite ayant subi une légère torsion due à la 
place qu'occupe la patte secondaire. L’étude du squelette de cette 
duplicature révèle un gros humérus, à l’extrémité duquel s’insèrent 
trois os zeugopodiques, deux pour la patte primaire et un pour la 
secondaire. Le carpe primaire comprend cinq os; il y a quatre méta¬ 
carpiens suivis des phalanges, trois pour les doigts III et IV et deux 
pour les doigts II et I. Le carpe secondaire est formé de deux os 



Fig. 25. 

Photographie, prise dorsalement, du Triton 30'», montrant les deux pattes 

courtes régénérées de chaque côté. 

suivis de deux métacarpiens, mais de trois doigts, car un méta¬ 
carpien porte deux doigts dont un à trois phalanges et l’autre à 
deux (fig. 23, B, C, D). 

Tr 304. L'animal est opéré des deux côtés le 16 avril et les 
greffes sont ouvertes le 20 mai. Dès le milieu de juin, des bourgeons 
apparaissent dirigés vers l’avant. Ils s’accroissent, mais en juillet 
le droit régresse et ne laisse subsister qu'une légère proéminence. 
Du côté gauche, la palette est très courte. La patte repousse du 
côté droit et, en août, on obtient de chaque côté une patte incom¬ 
plète; celle de droite, probablement sans stylopode, a cinq doigts 
dont la face palmaire est tournée vers le haut (fig. 24, A). Celle de 
gauche (fig. 24, B) ne présente qu’un autopode, et il est impossible 
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de donner une orientation à ces deux formations (fig. 25). Au point 
de vue du squelette, la patte droite ne comprend pas de stylopode, 
sinon quelques petits os disséminés, mais il y a deux os courts, 
probablement zeugopodiques, suivis de trois à quatre os carpiens 
et de quatre métacarpiens, dont le quatrième est bifurqué dès sa 
moitié et correspond à deux doigts à trois et deux phalanges, tandis 
que le troisième doigt possède trois phalanges et les autres deux 



Fie. 26 . 

Photographie du Triton 307 montrant les pattes régénérées de chaque côté, 
droite invertie à gauche et gauche invertie à droite, l’ordre des doigts 
inversé. 

(fig. 24, C). La patte gauche est encore plus incomplète, présentant 
une partie d’humérus, un os probablement zeugopodique, coudé, 
et quatre os carpiens, irrégulièrement placés, prolongés par quatre 
métacarpiens et quatre doigts dont un à trois phalanges et les trois 
autres à deux phalanges (fig. 24, D). 

Tr 307. La peau de la zone A est retournée de chaque côté le 
18 avril 1958. Le 20 mai, les greffes sont ouvertes pour permettre 
aux bourgeons de sortir. Ceux-ci apparaissent vers le milieu de 
juin et sont tous deux dirigés vers l’avant. Ils grandissent et 
donnent des palettes, celle de droite est bien orientée en avant, 
tandis que celle de gauche pointe plutôt vers le haut. En août, nous 
avons deux pattes simples à quatre doigts (fig. 26): à droite, il s’agit 
nettement d'une patte gauche invertie, oblique, car le pli du coude 








Fig. 27. 

Dessins à la chambre claire des pattes régénérées du Triton 307; A et B, côté 
droit: bien qu’étant dirigée vers le haut, cette patte est une gauche invertie, 
car son cubitus est ventral, son radius dorsal et la disposition des doigts 
inversée. C et D, côté gauche, patte droite invertie, le cubitus est ventral 
et les doigts sont inversés (Gross. x 12). 
















POTENTIALITÉS DANS LA PEAU DU TRITON EN RÉGÉNÉRATION 679 


est mal marqué, mais le côté radial est dorsal et le cubital ventral 
(fig. 27, A et B). La patte gauche est assez difficile à orienter, vu 
qu’elle se dirige plutôt vers le bas que vers l’avant; je pense qu'on 
peut quand même la définir comme une droite invertie car l’étude 
du squelette nous montre que le bord cubital est ventral, le pli du 
coude et le bord radial dorsaux et les doigts sont inversés, ce qui 
est caractéristique des pattes inverties (fig. 27, C et D). 



Fig. 28. 

Photographie prise ventralement du Triton 308, montrant la patte triplicaturée 

à 10 doigts régénérée à droite. 

Tr 308. L’animal est opéré de chaque côté le 18 avril 1958 et 
les greffes sont ouvertes au centre le 20 mai. Au début de juin, un 
petit cône apparaît sur le côté droit; il sort à l’extérieur de la peau 
greffée, ce qui n’empôche pas cette dernière d’avoir participé à sa 
formation ; il grandit et donne une palette qui semble double. Du 
côté gauche, se forme aussi un cône qui entraîne avec lui une partie 
de peau greffée. Ces deux formations s’accroissent encore et se 
révèlent être, à droite, une patte duplicaturée, peut-être même 
triplicaturée à dix doigts (fig. 28 et 29, A et B) tandis que celle de 
gauche est une patte normale et simple. Au point de vue du sque¬ 
lette, la patte droite est composée d’un stvlopode et d’un zeugopode 
normaux. C’est à partir du carpe que se fait le dédoublement, qui 
commence par le bord cubital; en effet, les deux carpes sont super¬ 
posés, mais ont en commun l’os radial et probablement le central 
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un peu allongé. ICautopode primaire, dorsal, comprend sept os 
carpiens et quatre métacarpiens suivis de cinq doigts, deux doigts 
prenant naissance à partir d’un métacarpien. Ces doigts sont formés, 
le premier, le deuxième et le cinquième de deux phalanges et les 



Dessins à la chambre claire de la patte triplicaturée du Triton 308; A, vue 
latérale montrant les deux composants l’un sur l’autre; B. vue ventrale 
les montrant écartés; C, dessin montrant la disposition du squelette du 
composant primaire; D, celle des composants secondaire et tertiaire; 
ce dernier est constitué d’un os carpien, d’un métacarpien et de quatre 
phalanges. Les deux os hachurés sont les deux os carpiens communs aux 
carpes des deux composants (Gross. x 12). 


troisième et quatrième de trois phalanges. L’autopode ventral, lui, 
est formé de cinq os carpiens, dont deux en commun avec l’auto- 
pode dorsal, suivis de quatre métacarpiens et de quatre doigts, le 
premier à deux phalanges, les deuxième et troisième à trois et le 
quatrième à une phalange. Cette formation comprend encore un 
début de triplicature réalisé par un doigt double, situé radialement 









POT fi ATI ALITÉS DANS LA PEAU DU TRITON EN RÉGÉNÉRATION 681 


sur la face palmaire, composé de deux os carpiens, de deux métacar¬ 
piens et de deux phalanges; la peau de ce doigt ne se divise qu’au 
niveau des phalanges (fig. 29, C et D). 

Tr 313. Animal opéré le 22 avril 1958 de chaque côté. A la fin 
de mai, les centres des greffes sont complètement fermés par la 
peau et sont ouverts; au milieu de juin, deux bourgeons apparais¬ 
sent, nettement dirigés vers l'avant, mais tendant à se pigmenter. 



Fie. 30. 

Photographie du Triton 313, montrant les deux pattes hypotypiques 
à un seul doigt régénérées de chaque côté. 

Celui de droite porte un moignon à son extrémité et le nouveau 
bourgeon qui se forme pousse sur le côté. Ces formations grandissent, 
celle de gauche arrive au stade palette, mais toutes deux se pig¬ 
mentent, régressent et ne donnent finalement qu’un seul doigt 
(fig. 30). Celui de gauche est nettement dirigé vers l’avant (fig. 31 
B), mais il est plus difficile de définir le droit vu sa position bifur- 
quée (fig. 31, A). Après éclaircissement, la patte droite montre un 
gros humérus suivi de deux doigts, l’un recourbé, tout à fait per¬ 
pendiculaire composé de deux os, un métacarpien et une phalange, 
et qui, avec la peau, constituait le moignon ; un second « doigt » 
est plus long, comprend, en réalité, un os zeugopodique, un os car- 
pien, un métacarpien court et une phalange; mais il est ausi 
possible que ces quatre os représentent un métacarpien et trois 
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phalanges (fig. 31, C). La formation gauche possède cinq os, pro¬ 
bablement un humérus, un court os zeugopodique, un métacarpien 
et deux phalanges (fîg. 31, D). 





Dessins à la chambre claire des formations hypotypiques du Triton 313; 

A et C, côté droit; B et D, côté gauche (Gross. x 12). 

3. Conclusions. 

11 y eut trois sortes de résultats: 

a) neuf pattes simples, conformes à la situation des parties internes, 
sans aucune influence visible de la peau retournée (39%); 

b) douze pattes simples de latéralité inverse et inverties, conformes 
à l'orientation de la peau, bien que les parties profondes soient 
restées en place (52%). Ce résultat est particuliè¬ 
rement démonstratif et met hors de doute la localisa¬ 
tion dans la peau de facteurs déterminant la latéralité et les 
axes du régénérât; 
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c) deux pattes furent duplicaturées (8%), ce qui semble pouvoir 
s'expliquer par un conflit entre les facteurs morphogènes des 
parties internes restées en place et ceux de la peau ayant subi 
la rotation de 180°. 

Les pattes incomplètes sont difficiles à expliquer, mais les 
pattes hypotypiques de même que le bourgeon pigmenté proviennent 
certainement d’une obstruction par la peau greffée, à la naissance du 
bras, qui empêche toute la quantité du matériel régénérateur de 
former un blastème normal, comme dans tous les autres cas obtenus 
jusqu’ici. 


Chapitre V 

DÉPLACEMENT EN TERRITOIRE NEUTRE (FLANC) DE 
LA PEAU DE LA ZONE C, APRÈS RETOURNEMENT DE 
180° ET DÉVIATION DU NERF BRACHIAL 

L Conditions de Vexpérience. 

J’ai, dans cette série, joué la difficulté. Tout d’abord, on sait 
que, même en place, la zone C répond difficilement à l'excitation 
d’un nerf dévié. Dans les meilleures séries, le nombre des résultats 
positifs, c’est-à-dire des pattes formées sur déviation, ne dépasse 
guère 10 à 15%. On doit donc s’attendre à beaucoup de résultats 
négatifs. 

D’autre part, la transplantation de la peau de la zone C sur le 
territoire neutre qu’est le flanc, a l'avantage de supprimer toute 
compétition entre les potentialités des tissus internes et celles de la 
peau. Dès lors, la peau représente la seule partie qui puisse déter¬ 
miner aussi bien la morphologie que l’orientation du régénérât. 
La masse du blastème formé risque d’être réduite et de donner des 
pattes hypotypiques. 

L'animal est couché sur le ventre, la patte antérieure droite 
tendue et fixée par une épingle. La peau du bras est incisée sur toute 
sa longueur et détachée des muscles sous-jacents par le scalpel. 
On enlève alors les muscles et on dégage le nerf brachial supérieur 
en le coupant à sa partie distale. On enlève ensuite l’humérus et 
les os zeugopodiques et on dégage le nerf brachial inférieur, égale- 
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ment sur toute sa longueur. Les nerfs sont laissés en attente, et pen¬ 
dant ce temps, on découpe sur l'épaule et le flanc un rectangle de 
peau comprenant la zone C et une partie du flanc. On retourne cette 
peau de 180° et on fait un petit orifice dans la zone C appliquée 
contre le flanc, dans lequel on fait aboutir les deux nerfs préparés. 
Puis on suture ce rectangle de peau, on ampute la patte en place 



Fig. 32. 

Photographie du Triton 327 montrant la formation hypotvpique (un doigt) 
régénérée du côté droit après retournement de la zone C de 180° sur le 
liane, et déviation du nerf brachial. 


et on ferme la plaie à cet endroit. La peau de la zone C se trouve 
alors sur le flanc, reposant sur un territoire neutre et la peau du 
flanc à la place de la zone C. 

Les résultats ont été variables. 


2. Description de quelques cas. 

Tr 327. L’animal est opéré du côté droit le premier mai 1958. 
Dès le 19, une petite proéminence apparaît, qui se transforme en 
un cône, puis tend à se pigmenter. Le 2 juin, la peau qui se trouve 
autour du cône est dégagée, pour que celui-ci ne soit pas étranglé. 
Il s'accroît encore un peu, puis reste stationnaire et repart en for- 
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mant un bourgeon très allongé. En août, ce bourgeon ne donne 
qu’un seul doigt, bien formé, dirigé A r ers l’arrière (fig. 32 et 33, A). 
Une fois éclaircie, cette formation montre une ébauche d’os zeugo- 
podique contenant deux centres d’ossification, un os carpien encore 
cartilagineux, un os métacarpien et deux phalanges bien formés: 
la structure du doigt est typique (fig. 33, B). 




3 

Fig. 33. 

Dessin à la chambre claire du doigt régénéré sur le flanc du Triton 327, après 
retournement de la zone C. Le dessin du squelette montre la structure 
typique d’un doigt (Gross. x 12). 


Tr 335. L’animal est opéré le 6 mai 1958 du côté gauche. Vers 
la fin du mois, il se forme sur la déviation un petit bourgeon blan¬ 
châtre, mais comme la peau a tendance à recouvrir le nerf dévié, 
on la résèque tout autour. Un cône grisâtre apparaît alors, mais il 
ne grandit pas; le 24 juin, il est ouvert et la peau est de nouveau 
dénudée autour du nerf qui est toujours en place. En juillet, il ne 
se passe rien, mais dans le courant d'août, un nouveau bourgeon 
se forme, très épais à sa base, qui donnera finalement trois doigts. 
Ces doigts sont répartis inégalement, deux ensemble et un troisième 
qui prend naissance plus bas et dans une direction opposée aux 
deux autres, ce qui fait penser à une tentative de duplicature. Cette 
formation est dessinée, photographiée et éclaircie (fig. 34, A et 35, 
A, B); son squelette comprend un os stylopodique, suivi de deux os 
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zeugopodiques qui s’écartent l’un de l’autre. Celui de droite supporte 
un doigt formé d’une seule phalange, tandis que celui de gauche 
donne un autopode hypotypique composé d’un os carpien suivi de 
deux métacarpiens et de deux doigts dont un à une phalange et 
un à deux phalanges (fig. 34, B). Nous sommes donc bien en pré¬ 
sence d’une duplicature, mais très incomplète. 



A. Dessins à la chambre claire de la formation duplicaturée du Triton 335; 
B, dessin du squelette montrant les deux directions que prennent les os 
zeugopodiques (Gross. x 12). 

Tr 336. La peau de la zone C est retournée de 180° et greffée 
sur le flanc le 6 mai 1958. Très vite, la peau recouvre le lieu de la 
déviation et, au début de juin, la région est dénudée. Rien ne se 
forme; à la fin du mois, la place est de nouveau ouverte et montre 
le nerf toujours en place. Au cours de juillet apparaît un petit cône, 
qui s’accroît lentement et donne en septembre une palette à quatre 
doigts présentant à la partie ventrale des renflements qui semblent 
être le début de formation d’un composant secondaire. Cette palette 
grandit et donne une patte à quatre doigts, la face palmaire tournée 
vers l’extérieur, d'où partent trois petits doigts, dont un est juxta¬ 
posé à la patte primaire (fig. 36, A et 37, A, B). L’étude après éclair¬ 
cissement révèle une patte comprenant un os stylopodique rond 
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et court, deux os zeugopodiques, l’un bien formé et l’autre encore 
cartilagineux, un autopode formé du côté dorsal de six os carpiens 
suivis de quatre métacarpiens et de quatre doigts à phalanges nor- 



Fig. 35. 

Photographie du Triton 335. A (en haut), vue dorsale; B (en bas), vue ventrale 
montrant la formation duplicaturée, formée après déviation du nerf 
brachial dans la zone C retournée de 180° sur le liane. 


males. Du côté ventral, on trouve quatre os carpiens supplémen¬ 
taires dont trois soutiennent un doigt formé d’un métacarpien et 
d’une phalange, situé au niveau du troisième doigt du composant 
primaire; le quatrième os carpien soutient deux courts doigts d’une 
seule phalange chacun, situés sur le bord radial de la patte primaire 
(fig. 36, B, C). 
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Tr 338. Ce triton est opéré le 7 mai 1958. Comme dans les 
cas précédents, la peau qui vient recouvrir les nerfs déviés doit être 
ouverte au début de juin. Il apparaît alors un petit cône grisâtre 
qui s’accroît et donne un bourgeon allongé, qui se résume en un 
seul doigt dirigé vers le bas (fig. 38, A et 39). L’étude du squelette 




B 



Fig. 36. 

A, dessin à la chambre claire de la patte duplicaturée du Triton 336, mon¬ 
trant les trois doigts secondaires qui apparaissent sur la face palmaire, 
Dessins des squelettes vus (B) de la face d'extension et (C) de la face pal¬ 
maire montrant les os carpiens supplémentaires donnant naissance aux 
trois doigts duplicaturés (Gross. x 12). 


montre quatre os situés les uns derrière les autres dont il est difficile 
de définir l’origine. S'agit-il d'un os carpien, d'un métacarpien et 
de deux phalanges ou d'un os stylopodique, d’un zeugopodique, 
d’un métacarpien et d'une phalange ? Je pense que la première 
hypothèse est plus juste et qu'il faut considérer cette formation 
comme un autopode hypotypique (fig. 38, B). 
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Fig. 37. 

Photographie du Triton 336. A (en haut), vue dorsale; B (en bas), vue 
ventrale montrant la formation duplicaturée régénérée après retournement 
de la zone C sur le flanc. On aperçoit les trois doigts prenant naissance 
sur la face palmaire. 

3. Conclusions. 

a) Constatons d'abord qu’il y a eu formation de pattes rares et 
incomplètes, mais ayant indiscutablement la morphologie d’une 
patte antérieure. Les potentialités caractéristiques du territoire 
patte sont donc présentes dans la peau, puisqu’il n’y a pas en 
jeu d’autres éléments de ce territoire. La peau ne renferme pas 
seulement des facteurs d’orientation et d’asymétrie; 


5 . 
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Dessins à la chambre claire (vue dorsale) de la formation hypotypique 
du Triton 338 montrant la structure d’un doigt unique (Gross. x 12) 



Fig. 39. 

Photographie du Triton 338 montrant le doigt unique régénéré 
après retournement de la zone C sur le flanc. 
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b) Sur six résultats positifs, on a observé quatre pattes hypoty- 
piques et deux pattes duplicaturées. Ceci confirme que la peau 
contient les facteurs de duplicature du régénérât. 

Il y eut, en outre, trois bourgeons qui se formèrent, mais qui se 
pigmentèrent sans s’accroître ni se différencier. Huit expériences 
restèrent entièrement sans résultat. 


Chapitre VI 

REMPLACEMENT DE LA PEAU DU STYLOPODE DE LA 
PATTE ANTÉRIEURE PAR CELLE DU STYLOPODE DE 
LA PATTE POSTÉRIEURE ET RÉCIPROQUEMENT, SUIVI 
D’AMPUTATION DES DEUX MEMBRES 

1. Problème et technique. 

Les deux pattes antérieure et postérieure diffèrent non seule¬ 
ment par le nombre des doigts, mais aussi par le volume et la 
disposition des pièces squelettiques. Je rappellerai ces différences: 

A. Membre antérieur (fig. 40, A). 

a) Stylopode: Humérus. 

b) Zeugopode: Radius et cubitus. 

c) Autopode: 1. Carpe à sept pièces: radial, cubital-intermé- 

diaire (soudés), central, carpiens 2, 3, 4 et 5. 

2. Métacarpe: quatre métacarpiens. 

3. Quatre doigts: I, II, IV: deux phalanges; 
III: trois phalanges. 

B. Membre postérieur (fig. 40, B). 

a) Stylopode: Fémur. 

b) Zeugopode: Tibia et péroné. 

c) Autopode: 1. Tarse à huit pièces: tibial, intermédiaire, pé- 

ronéal, central, tarsiens i-2 (soudés), 3, 4 et 5. 

2. Métatarse: cinq métatarsiens. 

3. Cinq doigts: I, II, Y: deux phalanges; III et 
IV: trois phalanges. 
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Le remplacement de la peau du membre postérieur, par 
exemple, par la peau du membre antérieur apportera-t-il au bour¬ 
geon qui se forme des facteurs de morphogenèse capables de lui 
imposer une morphologie de patte antérieure ? 



Fig. 40. 

Schémas représentant les squelettes des membres du Triton cristatu.s 
du côté droit: A, patte antérieure; B, patte postérieure. 


L'animal est couché sur le ventre; comme précédemment, on 
fait une incision ventrale du haut en bas du stvlopode antérieur, 
puis des incisions transversales, et avec un scalpel, on détache la 
peau tout autour de la patte. Cette peau est conservée dans une 
gaze stérile imbibée de NaCl 4/1000, tandis qu’on détache de la 
même façon la peau du stvlopode postérieur, et qu’on la transporte 
dans la même orientation sur la patte antérieure. Il faut en général 
couper une partie de cette peau, car elle est trop longue, étant donné 






POTENTIALITÉS DANS LA PEAU DU TRITON EN RÉGÉNÉRATION 693 


le volume de la patte postérieure, pour recouvrir le stylopode anté¬ 
rieur. Une fois que tous les points de suture sont terminés, on 
reprend la peau antérieure laissée en attente et on la coud de même 
à la place de la postérieure, en ayant soin auparavant d'enlever 
quelques muscles pour arriver à joindre les deux bords de la peau. 
Au bout d’une semaine, les points sont enlevés et trois à cinq jours 
plus tard, les pattes sont amputées au niveau des peaux greffées. 

2. Résultats et description de quelques cas. 

Si l’on considère ces résultats macroscopiquement, à l’échelle 
de la morphologie externe de la patte, c’est-à-dire, selon le nombre 
de doigts que cette dernière comporte, les pattes régénérées sont de 
trois catégories: pattes à quatre doigts, à cinq doigts et pattes 
duplicaturées. 

J'ai obtenu, pour la régénération du membre antérieur: 

a) Dix-huit pattes à quatre doigts; 

b) Trois pattes à cinq doigts (13%); 

c) Une patte avec une ébauche de duplicature formant un doigt 
supplémentaire. 

Il s’est formé, en outre, une patte hypotypique à trois doigts. 

Pour le membre postérieur: 

a) Dix-huit pattes à quatre doigts (75%); 

b) Quatre pattes à cinq doigts; 

c) Deux pattes, dont l’une est manifestement duplicaturée et dont 
l’autre n’en est qu’une ébauche incertaine (un doigt supplé¬ 
mentaire). 

Tr 258. L’échange entre la peau du stylopode de la patte' 
antérieure et celle de la patte postérieure s’effectue le 10 octobre' 
1956 du côté gauche et l’amputation suit le 22. Dès le 26 novembre, 
des petits bourgeons apparaissent et donnent au cours de décembre 
des palettes. Antérieurement, on distingue les ébauches de cinq 
doigts et postérieurement celles de quatre doigts. En janvier, les. 
deux pattes sont bien formées (fig. 41). Bien que la patte de devant 
soit dirigée vers le haut et non pas en arrière, elle semble être une 
patte postérieure normale, typique (fig. 42, A). De même, posté¬ 
rieurement, la patte régénérée a tout à fait l’allure d’une patte 
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antérieure (fig. 42, C). Ces deux pattes sont éclaircies selon la 
méthode Spalteliolz et leur étude révèle que la patte régénérée en 
avant présente exactement le squelette d’une patte postérieure 
normale: deux os zeugopodiques, huit os tarsiens disposés normale¬ 
ment, cinq métatarsiens prolongés par cinq doigts dont deux à 
trois phalanges et trois à deux phalanges. Seule la direction des os 



Fig. 41. 

Photographie du Triton 258 montrant une patte à cinq doigts régénérée en 
avant et une patte à quatre doigts régénérée en arrière après échange 
des peaux des stylopodes antérieur et postérieur. 


zeugopodiques est perpendiculaire à l’os stylopodique (fig. 42, B). 
La patte postérieure présente aussi un zeugopode à deux os, un 
carpe à huit os dont un (central) très allongé, suivi de quatre méta¬ 
carpiens et de quatre doigts dont le troisième possède trois pha¬ 
langes et les trois autres deux. Cette patte est orientée tout à fait 
normalement, le pli du coude ventral, le bord cubital dorsal, et est 
dirigée en arrière (fig. 42, D). 

Tr 259. L’animal est opéré le il octobre 1956 et les pattes sont 
amputées le 24. A chaque extrémité, un cône apparaît dans le cou¬ 
rant de novembre, qui évolue, à fin décembre, en deux pattes bien 







Dessins à la chambre claire des pattes régénérées du Triton 258. A, B, anté¬ 
rieurement: structure typique d’une patte postérieure (tarse à 8 os et 
5 doigts); C, D, postérieurement: la disposition des doigts est typique 
d’une patte antérieure, mais le carpe possède huit os (Gross. x 12). 
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formées à quatre doigts, aussi bien antérieurement que postérieure¬ 
ment. A l’avant, la patte régénérée est une patte droite antérieure 
tout à fait normale. A l’arrière, c’est aussi une patte antérieure 
droite normale (fig. 43, A). Après éclaircissement, cette dernière 
présente une structure typique de patte antérieure, deux os de 
zeugopode, l’un plus long que l’autre, un carpe composé de sept os, 
copie exacte d'une patte témoin, quatre métacarpiens et quatre 
doigts dont le troisième a trois phalanges (fig. 43, B). 



Dessin à la chambre claire de la patte régénérée postérieurement du Triton 259; 
cette patte possède le squelette typique d’une patte antérieure (carpe à 
sept os et disposition des doigts) (Gross. x 12). 

Tr 272. L'animal est opéré antérieurement et postérieurement 
du côté droit le 5 novembre 1956 et les pattes sont amputées le 17. 
La section de la patte postérieure est un peu oblique, de sorte qu’il 
y a plus de peau greffée à la face ventrale qu'à la face dorsale. 
Vers la lin de décembre, deux petits cônes se forment sur chaque 
patte et deviennent des palettes qui semblent d’abord normales, 
mais qui. une fois développées, présentent toutes deux un doigt 
supplémentaire situé sur un autre plan (fig. 44): pour la patte 
antérieure, quatre plus un, situé au milieu (fig. 45, A); pour la 
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patte postérieure, cinq plus un, situé de côté (fig. 45, C). Les posi¬ 
tions de ces pattes sont tout à fait normales, droites du côté droit; 
patte antérieure avec pli du coude ventral et bord cubital dorsal. 
L’étude du squelette après éclaircissement réA T èle dans cette patte 
antérieure, un zeugopode normal, un autopode à sept os carpiens, 
mais prolongés par cinq métacarpiens dont celui du milieu, situé 
ventralement par rapport aux autres; le nombre des phalanges des 



Photographie du Triton 272 montrant les deux pattes régénérées antérieure¬ 
ment et postérieurement, comprenant chacune un doigt supplémentaire. 


doigts est aussi normal. Le doigt supplémentaire ventral possède 
deux phalanges, plus petites que les autres. Ce doigt, probablement 
un IL, représente sans doute le seul résultat d'une tentative de 
duplicature (fig. 45, B). La patte postérieure, elle, présente un 
tibia et un péroné normaux, un tarse composé de neuf os, suivis 
de six métatarsiens et six doigts dont un seul, le troisième, a deux 
phalanges. Ce doigt supplémentaire semble être un IV' et est dii 
probablement au dédoublement du tarsien 4 qui a influencé la 
formation d'un métatarsien IV'. Ce métatarsien, empêché de prendre 
sa place normale vu la présence du doigt V, s'est coudé et a donné 
un doigt dirigé obliquement, qui s'applique sur le côté dorsal du 
doigt V. Nous sommes, dans ce cas, de nouveau en présence d'une 
tentative de duplicature (fig. 45, D). 






A, B, vues ventrales de la patte régénérée antérieurement du Triton 272; 
un doigt supplémentaire prend naissance sur la face palmaire au niveau 
du métacarpe. C, D, patte postérieure du Triton 272; tarse à neuf os et 
apparition d’un métatarsien IV' donnant un doigt supplémentaire (Gross. 
X 12). 
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Tr 279. L’échange des peaux antérieure et postérieure gauches 
se fait le 9 novembre 1956 et les pattes sont amputées le 21. Au 
milieu de janvier, deux palettes sont déjà formées, mais l’antérieure 




Fig. 46. 

Photographie du Triton 279. A (en haut), patte antérieure régénérée à cinq 
doigts; B (en bas), patte postérieure duplicaturée à six doigts dont deux 
sont perpendiculaires aux quatre autres. 


est blessée par morsure, tandis que la postérieure montre déjà des 
signes de duplicature, car les ébauches de doigts se manifestent sur 
deux plans. Un bourgeon se reforme antérieurement et les deux pattes 
sont dessinées une première fois au début de février. Les pattes 
s’accroissent, les doigts apparaissent antérieurement, mais il est 






700 


ANNE DROIN 


difficile de dire s’ils sont au nombre de quatre ou cinq, car deux 
ont Pair soudés. Le 18 mars, les deux pattes sont dessinées et pho¬ 
tographiées et se révèlent être nettement, antérieurement, une 
patte à cinq doigts (fig. 46, A et 47, A), et postérieurement une 
patte à six doigts, dont deux situés perpendiculairement par 



Fig. 47 


Dessins à la chambre claire des pattes régénérées antérieurement du Triton 279; 
A, B, patte à cinq doigts dont le premier est rudimentaire et sept os du 
tarse dont un est constitué par la soudure de l’os tibial et du tarsien 1, 
ce qui permet de considérer cette patte comme une patte postérieure 
(Gross. x 12). 

rapport aux autres (fig. 46, B et 48, A, B). Ces deux pattes sont 
orientées normalement, ce sont des pattes gauches, du côté gauche. 

Après éclaircissement, la patte antérieure présente un zeugo- 
pode à deux os, un autopode formé de sept os et cinq métacarpiens 
ou -tarsiens, dont le premier est rudimentaire, suivis de cinq doigts 
dont le premier n'a qu’une phalange, le troisième et le quatrième 
trois, le deuxième et le cinquième deux. Les doigts IV et V sont 
bien distincts en ce qui concerne leur squelette, mais ils présentent 
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une syndactylie membraneuse. A part le doigt I rudimentaire, cette 
patte présente l’aspect typique d’une patte postérieure, car l’os 
tibial du tarse est très allongé et s’est probablement soudé au 
tarsien 1 (fig. 47, B). 



Dessins à la chambre claire de la patte duplicaturée du Triton 279 régénérée 
postérieurement; A, face d’extension; B, face palmaire montrant les 
deux doigts composant la duplicature; G et D, vues du squelette de cette 
formation montrant que le dédoublement se manifeste au niveau du carpe 
(Gross. x 12). 


Quant à la patte régénérée postérieurement, elle présente 
l’aspect d’une patte antérieure duplicaturée, avec les quatre doigts 
















702 


ANNE DROIN 


d’une patte normale situés dans un même plan, le pli du coude 
ventral, le bord cubital dorsal. Sur la face palmaire, se trouvent 
deux doigts bien formés, probablement des doigts III' et IV', 
duplicature des doigts III et IV. Le zeugopode est formé de deux os, 
le carpe de dix os dont deux situés au milieu, ventralement par 
rapport aux autres, soutiennent les doigts supplémentaires. Nous 
avons six métacarpiens correspondant à chaque doigt, dont deux 
ventraux et six doigts dont quatre pour le composant primaire, 
le troisième à trois phalanges, les autres à deux, et deux doigts 
duplicaturés dont un à trois phalanges et l’autre à deux, ce qui 
correspondrait à des doigts III' et IV', image en miroir des doigts 
III et IV (fig. 48, C, D). 


3. Résumé. 

Si nous considérons les résultats du point de vue anatomique 
externe, nous remarquons: 

1. Antérieurement : 

a) Sur dix-huit pattes régénérées à quatre doigts: 

quatorze sont des pattes typiques possédant un carpe à 
sept os; 

trois possèdent un carpe hypertypique, deux à huit et un 
à neuf os. 

Ces deux pattes, dont le carpe est constitué de huit os, sont-elles 
des pattes postérieures hypotypiques qui n'auraient pu exprimer 
toutes leurs potentialités et n’auraient régénéré que quatre doigts, 
ou sont-elles des pattes antérieures avec un os carpien supplémen¬ 
taire, la disposition des phalanges et des doigts étant tout à fait 
normale ? 

11 est possible d’expliquer le cas de la patte contenant un carpe 
à neuf os, car ces os sont très tassés et deux semblent être meme 
situés sur un plan différent des autres, ce qui indiquerait une ten¬ 
tative de duplicature. 

b) Sur les trois pattes régénérées à cinq doigts: 

deux sont typiquement des pattes postérieures (tarse à 
huit os); 
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une comprend aussi cinq doigts, mais n’a qu’un tarse à 
sept os; elle peut être considérée également comme une 
patte postérieure, en supposant que le radial s’est soudé 
au tarsien 1, vu sa forme allongée. 

2. Postérieurement : 

a) Sur dix-huit pattes régénérées à quatre doigts: 

six sont des pattes antérieures typiques (sept os carpiens); 
cinq sont des pattes possédant un carpe ou un tarse à 
huit os. La même difficulté se présente ici; sommes-nous 
en présence de pattes postérieures hypotypiques ou de 
pattes antérieures à os carpien supplémentaire ? 
une patte possède neuf os carpiens; nous pouvons aussi 
considérer ce cas comme une tentative de duplicature, 
car deux os sont situés ventralement par rapport à 
l’ensemble du carpe; 

quatre pattes possèdent un carpe hypotypique à six os, qui 
peut s’expliquer par la soudure de deux os; 
deux pattes possèdent un carpe tout à fait incomplet (cinq 
et trois os) et ne peuvent être considérées comme pattes 
antérieures que d’après le nombre des doigts. 

b) Sur les quatre pattes régénérées à cinq doigts : 
deux sont normales (tarse à huit os); 

une présente un tarse à sept os dont deux sont soudés (tibial 
et tarsien 1-2); 

une présente un tarse à six os, très gros et absolument pas 
ordonnés. 


4. Expériences témoins. 

11 m’a semblé utile de rechercher si, après simple amputation, 
les pattes régénérées présentaient aussi une variation du nombre 
des doigts ou des os du carpe et du tarse. 

Amputation simple des pattes antérieure et postérieure au niveau du 
stylopode. 

A. Résultats morphologiques: 

a) Vingt pattes antérieures ont été amputées, et toutes ont 
régénéré une patte à quatre doigts (100%). 
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b) Sur vingt pattes postérieures amputées: 

dix-huit ont régénéré une patte à cinq doigts (90%); 
une a régénéré une patte à six doigts (dédoublement du 
doigt III sur la face palmaire); 
une a régénéré, après morsure d’un premier bourgeon, une 
duplicature comprenant six doigts dont deux, situés sur 
la face palmaire au niveau des doigts III et IV, consti¬ 
tuent le composant secondaire 

B. Analyse du squelette: 

a) Les vingt pattes régénérées à quatre doigts présentent 
onze carpes normaux (sept os) pour neuf anormaux (cinq 
hypotypiques et quatre hypertypiques). 

b) Les dix-huit pattes régénérées à cinq doigts présentent six 
tarses normaux (huit os) pour douze anormaux (quatre 
hypotypiques et huit hypertypiques). 

Le doigt supplémentaire de la patte à six doigts est 
formé d'un os unique situé au niveau du métatarsien III, 
sur la face palmaire; le tarse comprend huit os. 

La patte duplicaturée comprend aussi un tarse à huit os, 
mais ceux-ci sont disposés très irrégulièrement et semblent 
tous appartenir au composant primaire, les deux doigts 
secondaires n’étant formés que d'un os chacun. 

5. Conclusions. 

1. Il semble difficile d’affirmer qu’une patte est antérieure ou 
postérieure d'après le nombre des doigts ou d’après celui des os 
carpiens ou tarsiens. Même sans aucune intervention autre que 
l’amputation, on obtient une assez grande variation du nombre 
des os du tarse ou du carpe; cependant le nombre des doigts semble 
être plus stable, comme le montre cette série de témoins dans 
laquelle je n'ai obtenu que deux pattes sur 40 (5%), dont le nombre 
de doigts était supérieur à la normale. 

2. C’est pourquoi il est frappant de constater que, dans la série 
d’échange de la peau entre patte postérieure et antérieure, sur 
vingt-quatre pattes régénérées en arrière, mais avec peau antérieure, 
dix-huit (soit 75%) sont des pattes à quatre doigts. Ceci semble 
bien indiquer une influence de la peau greffée qui tendrait à condi- 
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tionner la morphologie du régénérât et pas seulement sa latéralité 
ou ses axes. Cette conclusion ressort déjà des expériences relatées 
dans le chapitre V. 

3. Quant aux trois cas de début de duplicature (un en avant, 
deux en arrière), ils ne sont que difficilement explicables. Il ne semble 
pas que l’on puisse parler d’un conflit entre des parties internes et 
cutanées tendant à imposer des orientations différentes, à moins 
que les axes des deux pattes antérieure et postérieure ne coïncident 
pas exactement. 

Il ne faut donc pas attacher à l’interprétation que j’ai présentée 
précédemment, concernant la cause de la duplicature, une impor¬ 
tance absolue. Il ne s’agit que d’une hypothèse de travail qui a 
cependant conduit à des vérifications expérimentales intéressantes. 


CONCLUSIONS 

Les expériences dont je présente les résultats avaient pour but 
de rechercher si la peau, intervenant vraisemblablement par son 
tissu conjonctif dermique, renfermait les potentialités qui défi¬ 
nissent, chez le Triton, la morphologie des membres régénérés ou 
formés après déviation d’un tronc nerveux. Renferme-t-elle les 
conditions qui président à la formation d’un membre à partir du 
territoire de la patte antérieure ou de la patte postérieure ? Con¬ 
tient-elle les facteurs qui déterminent la latéralité, l’orientation et 
l’état simple ou duplicaturé du membre produit ? 

I. On a distingué, dans le territoire de la patte antérieure, 
deux zones principales : la zone A ou orthotopique, qui comprend 
le membre et la région qui entoure son point d’insertion, produit 
toujours des pattes simples, de latéralité normale; la zone C ou 
hétérotopique, correspondant à la majeure partie de l’épaule, 
engendre, après déviation d’un tronc nerveux, des pattes duplica- 
turées. 

Est-il possible, en remplaçant la peau du bras, (zone A), par la 
peau de l’épaule (zone C) d’obtenir, après simple amputation du 
bras au niveau de la peau greffée, des pattes duplicaturées ? Il est 
certain que le résultat ne sera pas uniforme, car il dépendra du 
conflit entre les parties internes (zone A) et la peau greffée (zone C), 
tant en ce qui concerne la participation cellulaire à la formation 
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du bourgeon qu’en ce qui concerne l’action inductrice agissant sur 
l’orientation du régénérât. 

En fait, il y a eu huit formations de pattes simples (conformé¬ 
ment à l’action des parties internes) pour six cas de pattes duplica- 
turées (conformément à l’action de la peau greffée). Une pareille 
proportion de duplicatures ne s’observe jamais après simple ampu¬ 
tation d’une patte normale et ne peut être attribuée qu’à l’influence 
de la peau greffée. 

II. Pour m’assurer, en effet, que la duplicature n’était pas la 
conséquence du traumatisme causé par la transplantation, j’ai 
effectué deux séries d’expériences témoins. Des animaux ont subi 
simplement l’ablation de la peau du bras suivie de réimplantation. 
Dans quatorze cas, d’autre part, la peau du bras a été enlevée et 
remplacée par de la peau du flanc qui est neutre au point de vue 
des potentialités régénératrices. Aucune de ces expériences n'a été 
suivie, après amputation du bras au niveau du transplant, de la 
formation de duplicatures. 

Celles que j’ai observées, après transplantation de peau de la 
zone C, gardent donc toute leur signification. 

III. Nous ne connaissons pas les facteurs qui conditionnent 
l’apparition de pattes duplicaturées. Ils sont certainement mul¬ 
tiples. On peut considérer une hypothèse qui est peut-être simpliste 
et qui consiste à imaginer un conflit de tendances conditionnant des 
latéralités opposées. On sait que les pattes duplicaturées, formées 
sur la zone C, du côté droit, comprennent une patte gauche primaire 
et une patte secondaire qui est son image dans un miroir et de laté¬ 
ralité droite. 

Ces considérations m'ont amenée à tenter de réaliser un conflit 
de ce genre en enlevant la peau des bras gauche et droit et en les 
échangeant, en conservant leur orientation normale. Ici encore, le 
résultat peut dépendre de la prédominance des parties internes 
(patte simple droite à droite) ou de la prédominance de la peau de 
latéralité opposée (patte simple gauche à droite), soit enfin d'un 
compromis entre les deux influences antagonistes (pattes duplica¬ 
turées). 

Sur 32 expériences, il a été observé: 16 pattes simples de laté¬ 
ralité normale; 8 pattes simples de latéralité inverse; 5 pattes 
duplicaturées. 

Ces résultats sont conformes aux prévisions. 
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IV. On sait que le retournement de 180° du territoire de la 
patte antérieure (zone A), comprenant peau, muscles, squelette, 
conjonctif, entraîne un renversement des axes qui sont depuis 
longtemps déterminés. 

L’inversion de l’axe antéro-postérieur fait pousser une patte 
dirigée en avant, c’est-à-dire, sur le côté droit, une patte gauche. 
L’inversion de l’axe dorso-ventral produit une patte invertie dont 
le pli de flexion du coude n’est plus ventral, mais dorsal et dont les 
doigts se suivent dans l’ordre I, II, III, IV au lieu de IV, III, II, I. 

Le retournement de 180° de la peau seule, tout le reste du terri¬ 
toire restant en place, pourra-t-elle déterminer, du moins dans 
certains cas, cette double inversion des axes ? 

Les résultats furent, ici encore, de trois types. 

Dans neuf cas, il poussa des pattes simples, à axes normaux, 
conformes à l’orientation des parties internes. 

Dans douze cas (52%), les pattes formées furent de latéralité 
inverse, avec double inversion de leurs axes. Ce résultat est parti¬ 
culièrement démonstratif. Le simple retournement de 180° de la 
peau a la même action que le retournement de tout le territoire. 

Dans deux cas enfin, il y eut des pattes duplicaturées qui tra¬ 
duisent peut-être les conflits existant entre la peau retournée et les 
parties internes restées en place. 

V. J’ai cherché ce que la peau du territoire patte pouvait pro¬ 
duire une fois transplantée sur un territoire neutre dépourvu de 
potentialités régénératrices tel que le flanc. 

Pour cela, je découpe un rectangle de peau comprenant de la 
zone C et de la peau limitrophe de flanc. Ce lambeau est ensuite 
retourné de 180° de telle manière que la peau de patte (zone C) 
repose directement sur le flanc. 

Je ne pouvais m’attendre à des résultats spectaculaires pour 
deux raisons. Même en place, la zone C ne réagit que dans 10 à 15% 
des cas à la déviation de troncs nerveux. D’autre part, le derme 
cutané devenant la seule source de matériel cellulaire du bourgeon, 
il fallait s’attendre à voir apparaître des pattes très hypotypiques. 

En effet, il v eut: 

8 résultats négatifs, 

3 bourgeons qui se pigmentèrent sans évoluer, 

2 pattes duplicaturées (zone C), 

4 pattes hypotypiques. 
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Ces deux derniers résultats montrent que six pattes plus ou 
moins incomplètes, mais dont la nature morphologique n’est pas 
douteuse, se sont formées aux dépens de la peau seule qui renferme 
donc les potentialités morphogénétiques nécessaires. Seule, l’insufïi- 
sance du matériel formateur a limité leur action. 

VI. J’ai enfin pratiqué l’échange entre la peau de cuisse et celle 
de bras. 

Les résultats ne sont pas toujours très certains, car il est difficile 
de dire avec certitude si une patte régénérée est antérieure ou 
postérieure. 

Le nombre des pièces carpiennes et tarsiennes est sujet à fluc¬ 
tuation, mais les essais témoins m’ont montré que le nombre des 
doigts (4) et des orteils (5) est à peu près constant. 

Après échange des peaux antérieures et postérieures, il a été 
régénéré en arrière, dix-huit pattes à quatre doigts (influence de la 
peau transplantée) et quatre à cinq orteils. 

Du côté antérieur, l’influence de la peau transplantée a été 
moins évidente: trois pattes à cinq orteils pour dix-huit à quatre 
doigts. 

VIL A la question que je m’étais posée, je peux répondre 
aujourd’hui. Il est certain que la peau fait partie inté¬ 
grante des territoires pattes et qu’elle contient, non 
seulement les facteurs qui déterminent l'état simple ou double et la 
latéralité du régénérât, mais aussi ceux qui définissent l’expression 
morphologique du territoire, la réalisation d’une patte. 
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